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Les feuilles d’Eucalyptus présentent des défis nutritionnels particuliers car elles 
possèdent de faibles concentrations en nutriments, de fortes concentrations en composés qui 
interfèrent avec la digestion et, toute une variété de composés potentiellement toxiques, au 
point qu’une grande proportion des forêts australiennes n’abrite pas de population viable de 
mammifères folivores (18). En effet, bien que plus de 90% des arbres des forêts australiennes 
soient des eucalyptus, très peu d’animaux digèrent les feuilles d’eucalyptus en tant que source 
principale de nourriture. 
Seules quatre espèces de mammifères folivores, toutes marsupiales, possèdent des 
adaptations digestives et métaboliques qui leur permettent de consommer les feuilles 
d’eucalyptus. Il s’agit du « Common ringtail possum » ou Possum à queue en anneau 
(Pseudocheirus peregrinus), du « Greater glider »  ou Grand phalanger (Petauroides volans), 
du koala (Phascolarctos cinereus) et, dans une moindre mesure, du « Common brushtail 
possum » ou Phalanger renard (Trichosurus vulpecula). Seuls le koala et le Grand phalanger 
sont des consommateurs spécialistes, ils utilisent les feuilles d’eucalyptus comme unique 
source de nourriture (62). Les autres marsupiaux sont des consommateurs généralistes, ils 
incorporent d’autres aliments à leur régime. 
Une consommation de nourriture de faible qualité est souvent associée, chez les 
mammifères, à une grande taille et à une capacité intestinale importante (31). Cependant, les 
marsupiaux folivores ne sont pas de grands animaux (taille adulte 5-13 kg) (62), leur rapport 
capacité intestinale sur besoin métabolique est relativement bas, ils sont vraisemblablement 




 De plus, ces herbivores spécialistes de l’eucalyptus ingèrent et absorbent, du fait de 
cette alimentation, d’importantes quantités de substances potentiellement toxiques. Les koalas 
peuvent consommer plusieurs millilitres d’huile d’eucalyptus quotidiennement alors que des 
quantités similaires seraient toxiques, voire même létales, pour beaucoup d’espèces de 
mammifères, notamment pour l’homme (91, 107, 119). Comment évitent-ils l’intoxication ? 
Afin de tenter de répondre à ces questions, nous allons tout d’abord détailler en quoi 
les feuilles d’eucalyptus constituent un régime alimentaire si particulier. Puis, nous décrirons 
quelles sont les adaptations comportementales, morphologiques et physiologiques qui ont été 






Photo. 1 : Koala (Phascolarctos cinereus) 
                 
     Photo. 2 : Possum à queue en anneau   
 (Pseudocheirus peregrinus)                                                                                  
 Photo. 3 : Phalanger renard (Trichosurus vulpecula) 
 
Photo. 4 : Grand phalanger (Petauroides volans) 

























 Eucalyptus vient du grec eu : bien et kaluptos : couvert, car les étamines sont 
enfermées dans un étui formé par des pétales modifiés qui tombent à l’ouverture de la fleur. 
En Australie, le genre Eucalyptus est riche en espèces (il en existe plus de 800) et il est 
dominant dans la plupart des types de forêts (126). Les eucalyptus sont des arbres de la famille 
des Myrtacea. Ils peuvent, suivant les espèces, se présenter sous la forme d’un petit buisson 
ou d’un arbre de très grande taille. La plupart sont à feuilles persistantes.  
 Les marsupiaux folivores se nourrissent de feuilles d’une quarantaine d’espèces 
d’eucalyptus  (Cf tabl.1), mais les koalas se limitent souvent à deux ou trois espèces selon les 
régions. Seules les espèces « Manna gum » (E.viminalis), Eucalytpus gris (E.punctata) et 
Eucalytpus rouge (E.camadulensis) sont communes aux différentes régions dans lesquelles 
vivent les koalas. Le feuillage d’E.ovata est celui qui est le plus consommé, celui 
d’E.viminalis, E.globulus, et E.melliodora l’est en quantité très variable, et celui 
d’E.strzeleckii est très peu consommé (74). 
 Nous allons tout d’abord exposer en quoi les feuilles d’eucalyptus représentent un défi 
nutritionnel pour les animaux qui les consomment. 
 
I. Un défi nutritionnel 
Les feuilles d’eucalyptus représentent un aliment peu intéressant du point de vue 
nutritif car elles contiennent peu de protéines, beaucoup de fibres et un mélange complexe de 
métabolites secondaires produits par la plante (les « Plant Secondary Metabolites »  ou PSM). 
  
A. Un aliment de faible qualité 
Tout d’abord les feuilles d’eucalyptus contiennent peu de nutriments disponibles par 
rapport à la nourriture des autres herbivores (21). L’énergie métabolisable du feuillage de 
l’eucalyptus est en moyenne d’environ 2 kcal/g MS* (52). Le koala, consommant environ    
500 g de feuillage par jour et pesant en moyenne 9 kg, reçoit un apport énergétique de 
seulement 40 kcal/kg/j (52, 64). Pour avoir un ordre de grandeur, le besoin énergétique 
journalier moyen du chat est de 65 kcal/kg/j (44). 
                                                           
*




Espèce Nom anglais Consommation 
E. camadulensis River red gum ++ 
E. globulus Tasmanian blue gum ++ 
E. goniocalyx Long leafed box ++ 
E. ovata Swamp gum ++ 
E. punctata Grey gum ++ 
E. viminalis Manna gum ++ 
E. tereticonis Forest red gum ++ 
E. amplifolia Cabbage gum + 
E. blakelyi Blakely’s red gum + 
E. botryoides Southern Mahogany + 
E. camphora Broad-leafed sallee + 
E. cambageana Coowarra box + 
E. cinerea Argyle apple + 
E. citriodora Lemon scented gum + 
E. creba Narrow-leafed red ironbark + 
E. dalrympleana Moutain gum + 
E. drepanophylla Queensland grey ironbark + 
E. grandis Flooded gum + 
E. haemastoma Scribbly gum + 
E. jensenii Shining gum + 
E. largiflorens Black box + 
E. macrorhyncha Red stringybark + 
E. maculata Spotted gum + 
E. melliodora Yellow box + 
E. microcorys Tallowwood + 
E. nicholii Small-leafed peppermint + 
E. nitens  + 
E. obliqua Messmate + 
E. pilularis Blackbutt + 
E. populnea Poplar box + 
E. polyanthemos Silver dollar gum/ Red box + 
E. propinqua Small fruited grey gum + 
E. robusta Small mahogany + 
E. rubida Candle bark + 
E. tereticornis Forest red gum + 
E. thozetiana Moutain yapungah + 
  
Tabl. 1 : Espèces d’Eucalyptus couramment (++) et occasionnellement (+) consommées par les marsupiaux         




B. Des métabolites secondaires produits par la plante (PSM) 
Les PSM sont des métabolites secondaires produits par les plantes, comprenant des 
terpènes, des glycosides cyanogéniques, des tannins hydrolysés et condensés, et des 
phloroglucinols contenant des radicaux formyls (les Formo Phloroglucionol Compounds ou 
FPC) (16, 74, 78). Les PSM ne sont pas produits directement lors de la photosynthèse mais 
résultent de réactions chimiques ultérieures.  
Les PSM jouent un rôle important dans les relations inter-trophiques en altérant la 
palatabilité et/ou la qualité des feuilles pour les herbivores (16, 33). Leur ingestion entraîne des 
conséquences physiologiques qui incluent une diminution de la digestibilité (99), une toxicité 
(92) et une acidose (31). 
Parmi ces PSM contenus dans les feuilles d’eucalyptus, plusieurs ont été désignés 
comme étant des éléments anti-nutritionnels ou toxiques pour les marsupiaux folivores 
arboricoles. Voyons quels sont ces PSM. 
 
1. Les tannins 
La structure chimique des tannins est très variable mais comporte toujours une partie 
polyphénolique. On peut les classer en tannins hydrolysables qui donnent après hydrolyse, 
soit de l’acide gallique, soit de l’acide ellagique, et en tannins condensés non hydrolysables 
(Cf figure 1). 
Les tannins possèdent plusieurs effets qui se conjuguent pour diminuer les qualités 
nutritives d’une plante. Tout d’abord, ils agissent comme astringent oral (56). Ensuite, ils 
interfèrent avec l’utilisation des nutriments (99, 100). Ils réduisent la digestibilité des protéines 
(103) en se liant à celles-ci dans le tractus gastro-intestinal (2, 69) et altèrent l’apport en acides 
gras volatiles et en azote (56). Ils provoquent également des lésions de l’intestin (98), et ont un 
effet toxique par l’intermédiaire de tannins hydrolysables absorbés (65). 
Marsh et al ont montré que les tannins diminuent la consommation du feuillage 
d’E.rossi et E.consideniana chez le Phalanger renard (Trichosurus vulpecula)(65). On suppose 
que les marsupiaux arboricoles détectent la présence des tannins grâce à l’astringence qui 




Fig.1 :Tannin condensé (d’après Marsh, 2003) 
 
 
2. Les terpènes  
On appelle terpènes un ensemble d’hydrocarbures cycliques ou à chaîne ouverte de 
formule brute (C5H8)n. 
Toutes les espèces d’Eucalyptus présentent majoritairement des mélanges de mono 
terpènes, constitués principalement d’1,8-cinéole (61) avec des quantités significatives           
d’α-pinène, limonène, et p-cymène (78, 89, 109). On rencontre également le globulol, un sesqui 
terpène (75), ainsi que l’α-terpinéol, le γ-terpinène, et le spathulénol (75, 116). 
Les terpènes, aux doses présentes dans les feuilles, ne sont pas toxiques pour les 
marsupiaux, par contre, nous verrons par la suite qu’ils ont un effet dissuasif sur leur 
consommation. 
                                                              
1,8-cinéole           α-pinène        limonène         p-cimène                globulol                α-terpinéol      γ-terpinène 
 
 Fig.2: Terpènes (d’après Moore, 2004; Ngo, 2003 ; Pass, 1999 ; Stupans, 2001)  
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3. Les composés formylés du phloroglucinol (FPC) 
Les FPC sont un groupe de composés possédant une grande variété d’activités 
biologiques (50, 51). Ce sont des dérivés de bases phloroglucinol mono à tétra formylées avec 
un noyau terpène attaché (isoprène, mono terpène ou sesqui terpène)(28). Les FPC les plus 
simples sont des acyl-phloroglucinols formylatés complètements substitués, comme la 
jensénone. Ces unités forment la base des acylphloroglucinol dimériques, comme le 
sidéroxylonal, le grandinal et le robustaol A, et peuvent former des liaisons avec des mono ou 
sesqui terpènes, pour  donner les euglobals et les macrocarpals (75) (Cf figure 3). 
Tous les FPC contiennent une chaîne latérale dérivée des terpènes ordinaires (comme 
le β-phellandrène et le bicyclogermacrène) (36). Il pourrait donc y avoir une corrélation entre 
la concentration d’au moins certains FPC et certains terpènes, surtout si la production de FPC 
est substrat limitée (57). Une telle corrélation a déjà été mise en évidence dans trois espèces 
d’Eucalyptus (61)(Cf figure 4). Par contre, les FPC simples ou dimériques ne partagent pas de 
précurseur de biosynthèse avec les terpènes (75). 
Les FPC ont été détectés dans 38 des 40 espèces d’Eucalyptus examinées (61), ce sont 
les éléments les plus importants qui confèrent une résistance aux jeunes pousses du feuillage 
d’E.globulus (83). 
Les FPC sont absorbés rapidement dans l’estomac (57). Leur activité anti-nutritionnelle 
repose sur leur groupe aldéhyde qui forme des bases de Schiff en se liant au groupe amine de 
molécules spécifiques du tractus gastro-intestinal, entrainant une perte de fonction 
métabolique (71). La réaction toxique consécutive, altérant les cellules entérochromaffines de 
l’intestin (57, 59), entrainerait la libération de médiateurs chimiques comme le                          
5-hydroxytryptamine, responsable de coliques, de nausée, d’un malaise général, et ayant pour 
conséquence une anorexie (71).  
Moore et al ont montré que la consommation de feuilles d’eucalyptus diminue quand 
la concentration en FPC augmente (74). 
 Nous allons considérer plus particulièrement trois des FPC les plus fréquemment 






                                                           
                                                                           Jensénone 
                              
             Sidéroxylonal A                                       Sidéroxylonal B                                   Sidéroxylonal C 
 
                                                     
                                                                               Grandinal 
 
                                       
                 Macrocarpal G                                 Euglobal Ia                                         Euglobal III 
 
Fig.3 : FPC (d’après Eschler, 2000 ; Moore, 2005) 





a. La jensénone 
La jensénone est un puissant agent anti-nutritionnel, elle agit en stimulant le système 
émétique et son action se fait par l’intermédiaire de la libération de sérotonine (59) . Il a été 
démontré que des injections d’un antagoniste de la sérotonine, l’ondansétron (11), conduisent 
à accroître significativement la prise de jensénone (57, 59).  
On peut expliquer la faible quantité de jensénone présente dans les feuilles par le fait 
qu’elle est produite dans l’eucalyptus, uniquement comme précurseur de molécules de plus 
grand poids moléculaire (36). 
b. Le macrocarpal G 
Le macrocarpal G a pu être isolé à partir de feuilles d’E.ovata (57, 59, 88). Il a été décrit 
comme étant un facteur anti-nutritionnel très puissant pour au moins un des marsupiaux 
folivores, le Possum à queue en anneau (57, 59, 75, 88).  Moore et al ont montré que lorsque la 
concentration en macrocarpal augmente, le koala diminue sa consommation d’E.globulus et 
d’E.viminalis (74). 
c. Les sidéroxylonals 
Les sidéroxylonals sont des composés de phloroglucinol formylaté présents dans les 
feuilles et les bourgeons de fleurs de plusieurs espèces d’Eucalyptus. Ils limitent l’ingestion 
de feuilles d’eucalyptus chez le koala et d’autres marsupiaux et insectes folivores (57,59). 
Trois isomères de sidéroxylonal ont été décrits : le sidéroxylonal A, le sidéroxylonal B 
et le sidéroxylonal C (27). Il existe un variant structurel, le grandinal. Les sidéroxylonals sont 
surtout présents dans le sous genre le plus répandu d’Eucalyptus, le Symphyomyrtus (28). Des 
trois isomères, le A est présent avec les plus fortes concentrations, suivi du C, le B étant 
rarement détectable (117). Les sidéroxylonals A et B ont pu être isolés de l’E.polyanthemos, 
l’E.sideroxylonal, l’E.melliodora, et l’E.microcyros, et le sidéroxylonal C de l’E. melliodora 
(27). 
Moore et al ont observé que les marsupiaux arboricoles folivores diminuent leur 
consommation d’E.melliodora lorsque la concentration en sidéroxylonal augmente (74). 








                                




                           
               Globulol                                                                             Macrocarpal B 
c. Exemple de FPC dérivé d’un terpène 
 
 





II. Une extrême variabilité dans la résistance face à la consommation  
 
Une grande variabilité est observée dans la consommation des feuillages d’eucalyptus 
par les marsupiaux folivores, à la fois entre les différentes espèces d’Eucalyptus et au sein 
d’une même espèce d’arbre (17, 30, 57, 58, 59, 82, 102). 
 
A. Une variabilité inter spécifique 
Il existe une importante variabilité entre les différentes espèces d’Eucalyptus. 
Il y a tout d’abord des variations dans la répartition géographique de ces arbres. Ainsi 
E.globulus est une espèce dominante dans toutes les forêts du Sud Est de l’Australie, alors que 
E.nitens est généralement présent uniquement dans des régions froides (600 à 1600 m au 
dessus du niveau de la mer) où les sols sont peu fertiles, c'est-à-dire dans des zones restreintes 
de Victoria et New South Wales.  
Il y a également des différences dans la composition des feuilles selon les espèces. Il 
semble exister des espèces riches en sidéroxylonal comme l’E.melliodora, l’E.polyanthemos 
et l’E.mocrocorys, qui accumulent de plus importantes concentrations de FPC totaux, 
comparées aux espèces riches en euglobal et macrocarpal comme l’E.phoenica, 
l’E.drepanophylla et l’E.camaldulensis (28). On a remarqué que les macrocarpals sont 
généralement absents des E. strzeleckii et des E.ovata (75). Marsh et al ont observé que le 
feuillage de l’E.melliodora contient jusqu’à trois fois plus de sidéroxylonal que 
l’E.polyanthemos (60 mg/gMS contre 20 mg/gMS)(65). 
Wiggins et al ont montré que le pourcentage en fibres est plus important chez 
E.regnans que chez E.globulus. Ils ont également mis en évidence des différences dans la 
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Espèces 
Euglobals Macrocarpal G Eucalyptone Sidéroxylonal 





















E. melliodora + + + ++++ 
E. nitens + + + ++ 
E. ovata +++ - ++ ++ 
E. polyanthemos + + + ++ 
E. strzeleckii +++ +++ +++ +++ 
E. viminalis +++ +++ +++ + 





B. Une variabilité intra spécifique 
 
En plus des variations inter spécifiques il existe également d’importantes différences 
entre les feuilles des arbres d’une même espèce d’Eucalyptus.  
De nettes variations intra spécifiques ont été mises en évidence dans la résistance 
d’E.globulus (82), E.ovata (57) et E.viminalis (75). 
Par exemple, la quantité d’E.ovata ingérée par le Phalanger renard varie entre  2,5 et 
50 g MS/kg0,75* (57). De même, le Possum à queue en anneau consomme de 3,28 à                 
44 g MS/kg0,75 d’ E. polyanthemos et de 2,4 à 67g MS/kg0,75 d’E.sideroxylon (58). 
Ceci s’explique par le fait que la composition des feuilles diffère d’un arbre à l’autre, 
au sein d’une même espèce. On observe que la concentration en FPC varie de façon très 
importante entre les arbres d’une même espèce (57, 75, 121). Par exemple la concentration de 
sidéroxylonal dans une feuille varie de 0 à 26 mg/g MS chez E.polyanthemos et de 0 à          
52 mg/g MS chez E.melliodora (117). 
Cette variation s’exprime tout d’abord en fonction de la situation géographique (Cf 
figure 5). Il y a une forte tendance pour les populations du Nord Est de la Tasmanie à être les 
moins résistantes, particulièrement à St Helen (82). Les E.globulus y ont des taux de cinéole 
beaucoup plus bas que dans les autres régions (82). 
Par contre, à Blue Gum Hill les E.globulus sont plus résistants (84), et ont un taux de 
tannins condensés deux fois plus important que ceux de St Helen (84) . Ils ont également des 
concentrations plus faibles en ADF (« Acid Detergent Fibre » : fibres insolubles dans les 
détergents acides), mais des concentrations plus importantes en huiles totales, en 1,8-cinéole 
et en phénols totaux, ainsi qu’en FPC (notamment en sidéroxylonal)(84). 
 
                                                           
*




Fig. 5 : Variation de la résistance d’E.globulus suivant les populations (d’après O’Reilly-Wapstra, 2002) 
 
 Quels sont les éléments responsables de telles variations de composition ? 
 
1. L’âge de la feuille 
La constitution des feuilles d’une même espèce d’Eucalyptus varie en fonction de  leur  
niveau de maturité.  
La théorie de défense des plantes suggère que les parties les plus vulnérables de la 
plante, ou ayant le plus de valeur, sont les plus défendues (9). Les jeunes feuilles en croissance 
sont vulnérables face aux attaques des herbivores car elles ne peuvent pas être sclérifiées 
avant d’avoir atteint leur taille adulte (15) et, contiennent généralement plus de nutriments et 
d’eau (81). Les jeunes feuilles ont la cuticule la plus fine (64). Elles ont également la 
concentration la plus forte en azote (64). 
Les jeunes plantes renferment des concentrations plus importantes en PSM (49), 
notamment en sidéroxylonal (64) et en cinéole (16), et ont également de plus fortes 




2. Les conditions environnementales  
La résistance d’une feuille varie également en fonction des conditions 
environnementales au sein desquelles elle croît. L’ombre et le taux de nutriments sont deux 
variables environnementales qui peuvent influencer la résistance des plantes face aux 
herbivores, à travers leurs effets sur la composition chimique des feuilles.  
Une explication peut être fournie par l’hypothèse de l’équilibre carbone-nutriments : 
quand les nutriments sont limités en quantité, ou quand l’intensité lumineuse est élevée, le 
carbone produit en excès ne peut pas être utilisé pour la croissance, mais il peut être utilisé 
pour produire des métabolites secondaires ayant pour base des carbones, comme les phénols 
et les huiles essentielles (9). Cependant, cette hypothèse a été remise en question par Hamilton 
en 2001(43). 
 
a. La disponibilité en nutriments 
Les variations de disponibilité en nutriments pour la plante se répercutent sur la 
concentration foliaire en azote, en NDF (« Neutral detergent fibre » : fibres insolubles dans 
les détergents neutres), et en PSM (67). Ceci influence donc la capacité de la plante à s’adapter 
au stress abiotique et/ou, influence sa sensibilité face aux herbivores (16, 60, 67). 
Plus l’apport en nutriment est fort, plus la plante présente un taux d’azote important 
(16, 64), un contenu en lignine élevé (64), et des concentrations en huiles totales et en 1,8-
cinéole supérieures. Par contre, les concentrations en tannins condensés sont plus faibles (84) 
et le taux de sidéroxylonal plus bas (16). Lorsque les ressources sont limitées, l’arbre produit 
des feuilles ayant une faible surface spécifique et de forts taux de lignine pour maximiser 
l’efficacité de la photosynthèse (29, 67). 
 
b. L’ensoleillement 
Les variations dans la composition chimique du feuillage et dans la consommation des 




c. Les plantes environnantes 
La probabilité pour une plante d’être consommée dépend non seulement des ses 
défenses chimiques, mais également de la composition et l’abondance des plantes voisines (1). 
Par ailleurs, la résistance des plantes aux herbivores est influencée non seulement par 
des variations environnementales et atmosphériques, mais également par le génotype de la 
plante (84). Ainsi, tandis que la présence de tannins condensés semble principalement être 
contrôlée par la disponibilité en nutriments, la concentration en FPC semble davantage être 
gouvernée d’un point de vue génétique (84). Qu’est-ce que la résistance d’un point de vue 
génétique ? Comment se transmet-elle ? 
 
C. Héritabilité des caractères de résistance 
La résistance est définie comme un ensemble de qualités, possédées par certains 
individus, leur permettant de subir moins de dommages que les autres (48). La résistance se 
mesure en pourcentage de feuilles consommées (82).  
Une base génétique de variation de résistance à la pâture a été mise en évidence chez 
E.globulus (67,82,102). 
Les hybrides F1 d’E.globulus sont intermédiaires en terme de résistance par rapport 
aux plantes parentes (Cf figure 6). L’expression des PSM chez les F1 est généralement 
dominée par un des types parentaux (85). 
 
Fig. 6 : Dommages causés par T. vulpecula sur chaque hybride F1 de deux types d’E.globulus, l’un 
             provenant du Nord de la Tasmanie (N), l’autre du Sud (S) (d’après 0’Reilly-Wapstra, 2005). 
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Les tannins condensés montrent une dominance pour l’expression la plus faible, alors 
que les huiles essentielles montrent une dominance pour l’expression la plus forte ; 
l’expression combinée des deux donne un profil intermédiaire (85). 
Seule une faible proportion des variations phénotypiques observées au sein des 
populations est due à une variation génétique additive (82). 
Quels sont les facteurs entrainant la sélection de résistances dans les feuillages d’eucalyptus ? 
 
D. Pression de sélection 
Divers génotypes de plantes, dans des environnements variables, peuvent répondre 
différemment aux pressions de sélection imposées par les herbivores, entrainant l’apparition 
de résistances dans certains environnements et pas dans d’autres (54).  
 
1. Théorie de la co-évolution 
La théorie de la co-évolution postule que les herbivores eux-mêmes sont les agents 
sélectifs (26). Un retrait significatif et sélectif de feuilles, comme il se produit quand les 
animaux consomment le feuillage, réduit de façon importante la croissance et la survie des 
végétaux de l’espèce E.nitens et E.regnans (125). Ceci suggère donc que la présence de 
mammifères folivores peut potentiellement exercer une pression de sélection sur l’évolution 
de la résistance des plantes (82). L’impact des herbivores sur la croissance et la survie des 
plantes dépend de la sévérité des dommages causés et des parties de la plante qui sont 
touchées (64). 
 
2. Théorie de l’évolution séquentielle 
  Par contre, la théorie de l’évolution séquentielle suggère que les caractères de 
résistance de la plante évoluent pour servir une autre fonction primaire (comme la protection 
contre les dommages dus au soleil ou une résistance à la sécheresse) à laquelle les herbivores 
répondent. Dans ce cas, les herbivores n’agiraient pas comme agent sélectifs. 
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Les variations en PSM dans les plantes seraient alors probablement une réponse au 
stress environnemental. Par exemple, les flavonols sont une réaction aux radiations UV (10), et 
les gallotannins sont une réponse anti-oxydante à la photo-inhibition (40). 
 
3. Exemple des Eucalyptus globulus de St Helen 
Nous avons vu que la résistance des E.globulus est plus faible à St Helen. Plusieurs 
explications sont possibles. 
 Tout d’abord, la pression exercée par la consommation a pu être moindre, nous ne 
disposons pas de données sur la répartition des mammifères folivores dans le passé (82). 
Ensuite, une pression de sélection, forte, compétitive et contrastante, provenant d’une 
autre source, comme des insectes herbivores, a pu entrainer un profil de résistance différent. 
Par exemple, les cires sont importantes dans la résistance contre l’ « Autumn gum moth » 
(Mnesempela privata) alors que les huiles essentielles sont importantes contre les mammifères 
herbivores (61). 
Enfin, les arbres des populations les moins résistantes ont pu évoluer avec d’autres 
moyens de gérer la consommation par les mammifères. L’E.globulus de St Helen a des 
tubercules ligneux bien développés par rapport aux eucalyptus présents dans les autres 
régions. Les tubercules qui croissent sur les troncs des plants contiennent des bourgeons 
dormants qui sont activés lorsque le plant perd une quantité importante de bio masse (41). De 
ce fait, ces arbres ont une plus grande faculté à tolérer des dommages tels que la sécheresse et, 
peut être, la consommation par les herbivores. Autrement dit, ils répondraient à la 








Deuxième partie : 
 Les adaptations face aux 








Etant donné les limites imposées par leur régime, les marsupiaux folivores arboricoles 
ont développé des adaptations leur permettant de contourner les défenses de la plante. 
Pour compenser le faible apport énergétique du feuillage, ils en consomment jusqu’à  
1 kg par jour (en moyenne 200 à 500 g)(19). Mais, cela ne signifie pas pour autant qu’ils ne 
prennent pas le temps de choisir les feuilles qu’ils vont ingurgiter. 
 
I. Un choix minutieux des aliments 
On remarque tout d’abord que chaque feuille consommée a été sélectionnée avec 
beaucoup d’attention (57). 
En effet, les marsupiaux arboricoles folivores possèdent un ensemble de mécanismes 
leur permettant d’évaluer le contenu des feuilles en PSM. Les herbivores choisissent l’aliment 
non seulement en utilisant la texture et l’odeur dégagée par la feuille (87) mais aussi en se 
basant sur le souvenir d’effets post-ingestion associés à cette feuille (57, 59, 95). Les stimuli 
gustatifs, odorants et tactiles produits par l’aliment sont reçus par les récepteurs sensoriels 
présents dans la bouche et le nez. Ceux-ci interagissent avec les récepteurs viscéraux qui 
répondent aux nutriments, aux toxines, à l’osmolarité et aux distensions (97). L’animal est 
donc capable d’associer une flaveur à un effet post ingestion désagréable. 
Nous allons voir quels sont plus précisément les mécanismes déterminant le choix des 
feuilles par les marsupiaux arboricoles folivores. 
 
A. Aversion conditionnée par l’odeur 
Les aversions conditionnées par l’odeur sont considérées comme étant un mécanisme 
important, modulant le choix de l’alimentation par les herbivores (96).  
C’est le cas chez les marsupiaux consommateurs d’eucalyptus qui développent une 





1. L’odeur forte des terpènes 
Suite à une inspection initiale, et après avoir senti la feuille avec beaucoup d’attention 
(97), les marsupiaux folivores en tirent d’abord des informations sur la composition en 
terpènes. 
En effet, les terpènes ont une odeur et un goût qui sont forts et caractéristiques, alors 
que les FPC sont non volatils et libèrent une très faible odeur (61). Secouer doucement une 
branche est donc suffisant pour libérer des quantités détectables de terpènes. 
Les terpènes n’ont pas d’effet toxique sur les marsupiaux folivores aux doses présentes 
dans les feuilles, par contre, leur goût prononcé et leur forte odeur servent d’indicateurs de 
concentration pour les vrais agents dissuasifs que sont les FPC (57, 58, 61).   
 
2. Effet post ingestion des FPC 
Les marsupiaux folivores développent cette aversion conditionnée par la flaveur, en se 
basant sur leurs expériences précédentes, parce que cette flaveur est associée à un effet post 
ingestion négatif (nausée, troubles gastro-intestinaux) suite à l’ingestion de FPC (57, 94). 
La stimulation du système émétique représente au moins une partie du mécanisme de 
conditionnement de l’aversion à la jensénone (un des FPC). En effet, l’administration d’un 
anti émétique (ondansétron, antagoniste des récepteurs de la sérotonine) augmente la 
consommation de la ration supplémentée en jensénone (61). Cette aversion peut être 
supprimée, puis reconditionnée, en dissociant goût et stimuli toxiques, et en réinstallant 
l’association (61). Ceci montre que l’aversion aux terpènes est une réponse conditionnée, et 
non pas une limitation physiologique de leur capacité à détoxifier les terpènes (61). 
Les marsupiaux arboricoles folivores peuvent ainsi réguler leur consommation de FPC 
en dessous des niveaux toxiques en apprenant à associer à un goût caractéristique, de mauvais 
effets post ingestion dus à la présence de FPC (61). 





3. Corrélation entre terpènes et FPC 
Les similitudes moléculaires entre ces deux groupes de composés peuvent permettre 
une relation entre leurs concentrations. Tous les FPC connus incorporent au moins une unité 
isoprène, et souvent tout le terpène, lié au phloroglucinol. Donc, si leur production est substrat 
limitée, les quantités de chaque groupe devraient varier dans le même sens (58). 
Il y a de fortes corrélations positives entre les terpènes en général, et certains terpènes 
en particulier, et les FPC. Par exemple, le sidéroxylonal et les terpènes sont positivement 
corrélés dans l’E.melliodora, l’E.polyanthemos, l’E.globulus et l’E.viminalis. La corrélation 
est encore plus forte entre le sidéroxylonal et le 1,8-cinéole, le sidéroxylonal et le limonène 
(58). 
Cependant, les FPC simples ou dimériques ne partagent pas de précurseur de 
biosynthèse avec les terpènes (75). Les mono et sesqui terpènes sont principalement produits 
par la voie du déoxylulose phosphate, ou par la voie indépendante du mévalonate (25), alors 
que le noyau phénol des FPC viendrait d’enzymes de type calcone synthétase, de la voie du 
shikimate . La co-variation de la synthèse des terpènes et des FPC peut s’expliquer par le fait 
que la régulation de ces processus est très proche d’un point de vue génétique. 
Par contre, la relation ente les terpènes et les FPC est spécifique d’une espèce. Ainsi, 
les concentrations en sidéroxylonal dans l’E.melliodora sont deux fois plus importantes que 
celles présentes dans l’E.polyanthemos pour une même concentration en 1,8-cinéole. De 
même, les concentrations en FPC sont deux fois plus importantes dans E.globulus que dans 
E.viminalis avec le même profil de terpènes. Les décisions des marsupiaux folivores doivent 
donc être influencées non seulement par la concentration en terpènes dans les feuilles, mais 
aussi par l’espèce de l’arbre (75). 
De plus, la répartition des terpènes sur la surface de la feuille varie suivant les 
conditions climatiques, l’intensité lumineuse, le moment de la journée et l’âge de la feuille 
(128) , affectant la précision avec laquelle les folivores évaluent la concentration en terpènes 
dans la feuille. Moore et al ont remarqué que, dans des arbres possédant peu de cinéole et de 
sidéroxylonal, il y avait de grandes quantités de p-cymène et de spathulénol. Les folivores 
parviendraient donc mieux à distinguer des arbres qui dégagent des odeurs différentes , plutôt 
que des arbres ayant une même odeur plus ou moins prononcée (75). 
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Mais, la décision de consommer ou non la feuille n’est pas basée uniquement sur 
l’évaluation de la quantité de FPC. Elle résulte d’un rapport entre un bénéfice, l’apport 
nutritionnel, et un coût, celui de la détoxication. 
 
B. Equilibre entre toxicité et  apport nutritionnel 
Le facteur principal qui limite la quantité consommée de feuilles d’eucalyptus est la 
concentration en FPC (57, 58, 108, 118).  
Une relation simple n’a cependant pas pu être mise en évidence entre la prise de 
nourriture et la concentration en FPC, ce qui signifie que d’autres facteurs entrent en jeu (58). 
En effet, le degré de consommation de chaque feuillage est déterminé d’une part par 
les coûts (l’ingestion de PSM, dont le processus de détoxication impose un coût nutritionnel 
aux herbivores) (19, 97, 116) et d’autre part, par les bénéfices associés (l’apport de nutriments et 
d’énergie).  
En ce qui concerne les coûts, à coté des FPC, sont également pris en compte, en 
moindre mesure, tous les autres PSM comme les terpènes, les nitrates, le chlorure de lithium, 
les glycosides cyanogéniques et les tannins qui, à forte dose, diminuent la consommation des 
plantes (65, 116). 
Il faut par ailleurs signaler que les marsupiaux folivores présentent des sensibilités 
différentes face aux PSM. Ainsi, le Possum à queue en anneau semble bien tolérer les tannins, 
mais est sensible à de faibles concentrations de FPC, alors que le Phalanger renard évite les 
tannins et, est moins sensible aux FPC (65). 
La consommation d’une plante par un herbivore dépend également de son contenu en 
nutriments (116). En effet, les marsupiaux contrent les effets toxiques des plantes en 
sélectionnant des feuillages riches en nutriments (97). Ainsi, des taux plus importants en azote 
peuvent permettre au possum de compenser les coûts dus à la consommation de jeunes 
feuilles riches en sidéroxylonal et en huiles essentielles (64). Un meilleur environnement 
nutritionnel permet donc aux animaux d’ingérer davantage de PSM (65). Et inversement, des 
facteurs tels qu’un faible contenu en protéines peuvent potentiellement limiter le choix de 
consommation des herbivores (19, 34). Les éléments chimiques dissuasifs sont plus efficaces 
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dans des plantes qui offrent peu des nutriments permettant de rectifier les déséquilibres crées 
par les PSM (121).  
Par ailleurs, les marsupiaux arboricoles folivores ont développé un comportement 
alimentaire particulier, leur permettant de consommer plus de feuillage, sans pour autant 
dépasser le seuil de toxicité. 
 
C.  Alternance de sources d’alimentation 
Il semblerait que la régulation de la prise de PSM soit gouvernée par un seuil critique. 
Si le seuil est atteint ou dépassé, la consommation de PSM est arrêtée jusqu’à ce que l’animal 
soit capable de détoxifier et de diminuer la concentration dans son corps en dessous du seuil 
(8, 57, 92). 
La consommation de plusieurs plantes différentes d’un point de vue chimique peut 
fournir des PSM qui sont métabolisés suivant des processus de détoxication distincts, limités 
par des taux différents (33, 42). Le fait de changer de source d’eucalyptus permet aux 
marsupiaux de continuer à consommer un feuillage quand ils ne peuvent plus consommer 
l’autre. Les Phalangers renards sont capables de manger davantage s’ils peuvent mélanger des 
sources d’alimentation contenant des PSM métabolisés suivant des processus différents et non 
compétitifs (23, 66, 74, 122).  
Et inversement, quand des contraintes de temps et de disponibilité du feuillage leur 
sont imposées, les possums ne sont pas capables de maintenir leur consommation (122) (Cf 
figure 7).  
 
Fig. 7: Taux de consommation de feuillage du Phalanger renard avec et sans possibilité d’alterner les 
             aliments (d’après Dewick, 2002). 
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Alterner la consommation de feuillages différents chimiquement permet de réduire les 
contraintes physiologiques imposées par une alimentation riche en PSM. 
Pour les marsupiaux folivores arboricoles, le fait de pouvoir varier leur source 
d’alimentation est donc fondamental pour maximiser leur consommation. Le degré 
d’hétérogénéité des eucalyptus dans l’environnement et l’échelle spatiale à laquelle il se 
produit, peut donc affecter les décisions de pâture des herbivores. Ceci explique que ces 
animaux ne se trouvent que dans certaines régions de forêts d’eucalyptus. 
Nous allons voir comment après avoir choisi minutieusement leur source 
d’alimentation, ces animaux optimisent la récupération des nutriments contenus dans les 
feuilles. 
 
II. Une exploitation maximale du contenu en nutriments 
 
A. Une mastication efficace 
Le koala et le Possum à queue en anneau possèdent une mâchoire adaptée au broyage 
en de fines particules des feuilles d’eucalyptus, qui sont très résistantes. 
Le koala possède trois paires d’incisives supérieures dont seule la première est 
développée, la deuxième et la troisième étant accolées à la première ; elle est opposée à 
l’unique paire inférieure, formant une sorte de pince servant à la préhension des brindilles. 
D’autre part, il présente une large barre interrompue par une paire de canines réduites sur la 
mâchoire supérieure. Chaque barre se termine par une seule prémolaire, suivie par quatre 
molaires (62) (Cf illustration 1). 
Après avoir choisi la feuille, le koala la porte de façon oblique au niveau de la barre, 
insérant le pétiole entre deux prémolaires qui sectionneront la feuille de la branche. La 
mastication s’effectue grâce aux molaires, par un mouvement latéral du maxillaire inférieur 
par rapport au maxillaire supérieur. La présence de quatre dômes sur la surface des molaires 
augmente la capacité de broyage (62). 
La mastication d’une feuille ne se fait que d’un coté de la mâchoire à la fois. La feuille 
est mâchée six à huit fois d’un coté, puis de l’autre (62). 
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      Ill. 1: Crâne de koala  (d’après Lee, 1988)  
 
B. Caecotrophie 
La mastication et le passage dans l’estomac, puis l’intestin grêle, produisent une 
substance constituée d’une solution de contenus cellulaires, avec de fines particules de parois 
cellulaires, et des fragments de feuilles de taille plus importante. Dans le colon proximal, les 
plus gros fragments sont séparés par décantation, ils se déposent puis sont agglomérés pour 
donner des crottes moulées dans le colon distal, puis le rectum.  
La solution et les fines particules sont retenues dans le caecum et le colon proximal 
(20) et y subissent une fermentation microbienne (46). Les possums et le koala sont des 
fermenteurs de l’intestin postérieur  (120). Le caecum et le colon proximal sont 
particulièrement bien développés chez le koala et le Possum à queue en anneau. Chez le 
koala, le caecum constitue un sac de 120 à 240 cm de long, d’une circonférence de 10 à 15 cm 
et d’une capacité de 2 litres (62) (Cf figures 8 et 9). 
Par contre, bien que le Phalanger renard soit également un fermenteur de l’intestin 
postérieur, son caecum est, proportionnellement à la taille, de moitié plus petit que celui du 
Possum à queue en anneau (65). 
Ces espèces pratiquent la caecotrophie et récupèrent donc le contenu caecal, 
nutritionnellement riche, dans l’intestin proximal (14). Les complexes tannins-protéines 
peuvent être dissociés dans le caecum, et de ce fait, une partie des protéines auparavant liées 
aux tannins sont récupérées par caecotrophie (68). 
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                             Koala                                            Kangourou                                         Lapin 
 
                                     
                                                 Zebre                                               Homme 
Fig. 8 : Comparaison du caecum du koala avec ceux de plusieurs herbivores et celui de l’homme  
(d’après Kardong, 2002) 
                                                       
                           Grand Phalanger                                                              Possum à queue en anneau 
Fig. 9 : Comparaison du caecum d’un marsupial folivore arboricole spécialiste (le Grand Phalanger) avec celui 
 d’un généraliste (le Possum à queue en anneau) (d’après Hume, 1982) 
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 Même si les marsupiaux arboricoles folivores exploitent au maximum les ressources 
fournies par le feuillage consommé, l’apport énergétique reste faible. Il est donc nécessaire 
pour ces animaux d’économiser leurs dépenses d’énergie. 
 
III.  Des dépenses énergétiques minimales 
 
Les marsupiaux folivores présentent des particularités, physiologiques et 
comportementales, leur permettant de dépenser un minimum d’énergie. Ces particularités sont 
plus prononcées chez le koala et le Grand Phalanger, ceux-ci étant les seuls à consommer 
exclusivement des feuilles d’eucalyptus. Nous décrirons principalement dans ce chapitre les 
particularités du koala. 
  Le koala dépense en moyenne 40 kcal/kg/j (76), alors qu’un chat en utilise 60 à 70 (44). 
 
A. Un faible taux d’activité 
Les marsupiaux folivores, et plus particulièrement le koala, ont un faible taux 
d’activité. 
Les koalas passent quotidiennement environ 15h à dormir, 4h à se reposer éveillés et 
5h actifs, dont 3h à se nourrir et 6 minutes à se déplacer (104).  Ils passent moins de 1% de leur 
temps à faire leur toilette, se déplacer ou se reproduire (Cf figure 10).  
Le koala est le plus souvent confortablement assis dans la fourche d’un arbre, face au 
tronc, la fourrure de son postérieur formant un coussin rembourré, les pattes étendues  de part 
et d’autre du tronc s’il fait chaud, les avants bras repliés contre son poitrail et le dos tourné 
contre les vents dominants s’il fait froid (62) (Cf photo 5). 
Il possède de longs membres munis de coussinets rugueux sur les faces palmaires et 
plantaires, et des griffes acérées et crochues. Les antérieurs possèdent deux doigts qui 
s’opposent aux trois autres. Tout ceci lui permet de rester longuement agrippé dans un arbre 





Fig. 10 : Diagramme des activités quotidiennes du koala (d’après Lee, 1988) 
 
 
Photo. 5 : Koala assis dans la fourche d’un arbre (www.zoo.utas.edu.au) 
 
                                              
                                                 Patte antérieure                                      Patte postérieure 
Ill. 2 : Membres permettant au koala de passer de longues périodes agrippé dans l’arbre (d’après Lee, 1988) 
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B. Des pertes thermiques limitées 
 
Les koalas ont des pertes thermiques limitées grâce à leur fourrure. Ils possèdent la 
fourrure la plus épaisse parmi tous les marsupiaux. Elle est imperméable, et sert donc 
d’isolant thermique (62). La fourrure des koalas du sud (où il fait le plus froid) est épaisse et 
laineuse, plus longue sur le dos que sur le ventre, celle des koalas du nord (où il fait plus 
chaud) est plus claire et plus courte (62). 
Le koala ne possède pas de graisse sous cutanée. Lors de basse température une 
vasoconstriction se produit aux extrémités, ainsi que des frissons (62). Au sommet des arbres il 
adopte différentes positions en fonction des heures du jour ou de la nuit pour se mettre au 
soleil ou prendre le frais. Lorsqu’il fait froid, il se tient en boule (62). 
  
C. Un faible taux de reproduction 
Le taux de reproduction des marsupiaux arboricoles folivores est faible. Les femelles 
donnent naissance habituellement à un seul petit tous les un à deux ans chez le koala (62), et 
un à deux petits tous les ans chez les possums (112). 
Les marsupiaux ont une courte période de gestation (3). La durée de gestation moyenne 
est d’environ 34 jours ±5 jours chez le koala (47), et de 17-18 jours chez le possum (112). 
A la naissance, le nouveau né pèse 0.1% du poids adulte (45). La plupart des systèmes 
organiques sont, soit absents, soit aux premiers stades de leur développement (35, 112). 
Le développement des marsupiaux a lieu dans la poche maternelle, pendant la période 
de lactation. Il est généralement caractérisé par une croissance initiale lente, suivie d’un 
développement plus rapide au moment du sevrage (101).  
Le jeune koala sort de la poche, pendant des laps de temps de plus en plus longs, à 
partir de quatre mois, et la quitte définitivement entre cinq et huit mois (127). Le jeune tête 
exclusivement sa mère jusqu’à environ six à sept mois, puis ensuite se nourrit 
progressivement de feuilles. Le sevrage commence environ au moment de la première sortie 
de la poche , il est complètement terminé au bout de 230 jours (37). 
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La mère excrète une bouillie d’origine caecale qui est ingérée par le petit lors de sa 
première sortie de la poche. Cet excrétât lui fournit une flore bactérienne digestive 
indispensable pour assimiler les feuilles. Le jeune est complètement développé et indépendant 
sur le plan alimentaire vers l’âge d’un an, mais il peut rester avec sa mère jusqu’à l’âge de 
deux ou trois ans. 
Cinq à six mois de développement post-partum sont nécessaires avant que les 
capacités de métabolisme de xénobiotiques de l’adulte ne soient atteintes (3). 
 
D. Gestion du coût énergétique de la lactation 
La sécrétion de lait demande une dépense énergétique supplémentaire. Ceci implique 
donc un apport énergétique plus important ou une réduction d’autres composantes du budget 
énergétique comme le métabolisme de base, l’activité ou la thermorégulation. 
Les koalas trouvent l’énergie nécessaire pour produire le lait en augmentant leur 
consommation de feuillage. En effet, au pic de lactation, les femelles consomment 40% de 
feuillage en plus (52). 
Comme le budget énergétique attribué à l’activité est déjà très bas, il reste peu de 
marge pour diminuer cette activité. Krockenberger et al ont montré que les femelles 
allaitantes ont un taux de déplacement identique aux non allaitantes (53), il est donc peu 
probable qu’elles diminuent leur dépense énergétique en réduisant leur activité. 
Elles compensent les pertes énergétiques dues à la synthèse du lait en utilisant la 
chaleur dégagée lors de la production du lait et lors de la digestion pour la thermorégulation 
(13, 52). 
D’autre part, une femelle allaitante réduit sa surface de déperdition de chaleur en 
portant son petit sur son dos. Pour une femelle de 6 kg avec un petit d’1 kg, le fait de se 
pelotonner l’un contre l’autre permet de réduire leur surface combinée exposée de 15% , celle 
du petit de 32% et celle de la mère de 10% (24). 
Cette compensation énergétique, et le fait d’étaler la lactation sur une longue période 




IV. Des processus de détoxication performants 
 
Les marsupiaux folivores consommateurs d’eucalyptus ingèrent et absorbent 
d’importantes quantités de PSM par l’intermédiaire de leur alimentation. Il semble donc 
probable que ces animaux utilisent des mécanismes de détoxication extrêmement complexes, 
impliquant plusieurs familles d’enzymes pour métaboliser ces xénobiotiques en substances 
non toxiques, pouvant être excrétées rapidement (72). 
Les PSM suivent, après ingestion et absorption, des processus de détoxication que l’on 
peut décomposer en deux phases : la phase I, durant laquelle l’activité de la molécule est 
modifiée dans le sens d’une inactivation (sauf exception) par transformation ou adjonction de 
groupes fonctionnels, généralement par oxydation, et la phase II, durant laquelle la solubilité 
du produit ou de ses métabolites est modifiée, généralement par conjugaison avec des 
substrats hydrophiles (109, 123). Dans la plupart des cas, le but des phases I et II est de 
convertir un xénobiotique lipophile en un métabolite hydrosoluble, plus facilement excrétable 
et non toxique (109). 
 
A. Phase I 
 
Les réactions de la phase I sont nombreuses et variées (oxydations, réduction ou 
hydrolyses). Les plus fréquentes sont des oxydations, catalysées par les cytochromes P450.   
 
1. Une importance variable de la phase I entre les marsupiaux 
folivores spécialistes et généralistes 
Les consommateurs spécialistes (le koala et le Grand phalanger) excrètent seulement 
quelques métabolites de mono terpènes qui ont tous été oxydés en au moins deux sites (des 
acides hydroxy-carboxyliques et dicarboxyliques). Chez le koala, les acides hydroxy-
cinéoliques dominent le profil des métabolites (85%) du 1,8-cinéole. Les métabolites les 
moins oxydés (hydroxicinéole et acide cinéolique) représentent seulement 5% du cinéole 
consommé (7). Il en est de même pour le p-cymène (6). L’absence de quantités significatives 
de précurseur des métabolites dans les urines (l’hydroxy-cinéole et le dihydroxy-cinéole) 
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implique que les réactions oxydatives additionnelles se produisent rapidement. Par exemple, 
le 7,9 dihydroxy-cinéole, précurseur immédiat de la plupart des métabolites, n’est pas du tout 
détecté (7). 
Ceci montre que le koala détoxifie et élimine les terpènes en priorité par une oxydation 
intensive (6, 7).  
Par contre, un généraliste comme le Phalanger renard excrète un plus grand nombre de 
métabolites dont la majorité a subi une oxydation sur seulement un ou deux sites  (5, 6, 7). 
Il semblerait donc que le koala ait une meilleure activité oxydasique que le Phalanger 
renard (106) (Cf figure 11). 
D’autre part, le koala oxyde le 1,8-cinéole seulement en position C7 et C9 (7). Pour 
chaque groupe de métabolites, le métabolite prépondérant est celui qui a subit l’oxydation la 
plus importante sur le C9, ce qui indique une préférence régio-sélective de l’enzyme 
oxydative chez le koala (7). 
Par contre, le Phalanger renard oxyde beaucoup des carbones disponibles, même ceux 
du noyau (12). 
 
 
Fig. 11 : Comparaison des degrés d’oxygénation des métabolites du 1,8-cinéole chez le Phalanger renard et le 
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Fig. 12: Structures chmiques des métabolites du 1,8-cinéole et probable voie de métabolisme chez le koala                       




2. L’oxydation par les cytochromes P450 
Les enzymes qui permettent les oxydations ont été partiellement identifiées comme 
étant des cytochromes P450 (63, 90, 105, 109). 
Les cytochromes P450 sont une super famille d’homoprotéines qui interviennent dans 
des réactions d’oxydation. Il existe un grand nombre d’iso-enzymes du cytochrome P450 (ou 
CYP), classées en famille 1, 2, ou 3, chaque famille pouvant se subdiviser en sous-famille A, 
B… puis en gènes, ce qui donne par exemple CYP 2C9. Chaque famille métabolise 
préférentiellement des substrats déterminés, certains étant des inducteurs de l’iso-enzyme, 
d’autres étant des inhibiteurs (63). 
 
a. Localisation 
L’activité de métabolisme exercée par les Cyt P450 est située principalement dans le 
foie, mais également, en moindre mesure, dans les poumons, le tractus gastro-intestinal et les 
muqueuses olfactives (109). Dans le foie du koala il y a une teneur importante en Cyt P450 
(110).  
Les possums ont au moins trois isoformes différentes de l’enzyme Cyt P450 3A, qui 
sont différemment exprimées dans les tissus. Le foie et le duodénum présentent les trois 
isoformes, ce qui suggère que ce sont les tissus les plus exposés aux xénobiotiques, que ce 
soit en concentration ou en diversité. Le jéjunum héberge seulement la P1, l’ileum, les reins, 
les testicules et les surrénales, seulement la P2, peut être pour le métabolisme des 
xénobiotiques qui ne sont pas éliminés par le premier passage ou qui sont produits dans ces 
tissus spécifiques. Dans le cerveau, seule la P3 est détectée. Le caecum et le colon ne 
contiennent aucune des ces isoformes à un niveau détectable, ceci suggère qu’ils sont exposés 
à des taux minimes de PSM ou d’autres xénobiotiques, ou bien qu’ils ne jouent aucun rôle 






b. Important taux d’ activité  
L’activité de plusieurs Cyt P450 est plus importante chez les marsupiaux folivores 
arboricoles que chez d’autres espèces non consommatrices d’eucalyptus. C’est le cas de la 
tolbutamide hydroxylase (63), de l’acide laurique hydroxylase ou Cyt P450 4A et de la Cyt 
P450 E2 (77,78,79). 
 
c. Induction par les terpènes 
Les terpènes contenus dans le régime alimentaire des marsupiaux folivores 
entraînent une induction enzymatique. 
La teneur en Cyt P450 est plus importante chez les animaux recevant un régime 
supplémenté en terpènes (63, 77, 78). De même, chez le Phalanger renard la teneur en Cyt P450 
est supérieure chez les animaux provenant d’une population non urbaine (pour laquelle les 
feuilles d’eucalyptus constituent la principale ressource de nourriture) par rapport à une 
population urbaine (pour laquelle les déchets de nourriture et les fruits sont les principaux 
aliments) (3, 89, 109). 
 L’activité d’autres enzymes est augmentée lors d’un régime supplémenté en terpènes. 
Il s’agit de l’aminopyrine deméthylase (45%), l’aniline hydroxylase (100%), et de 
l’androstènedione 16α-hydroxylase (70%) (89). 
 Mais il reste encore à établir comment des enzymes induites par les terpènes sont 
également responsables du métabolisme de ces mêmes terpènes (89). Un mécanisme 
d’activation de récepteurs nucléaires a été envisagé. Le récepteur nucléaire PPARα module 
l’expression des gènes codant l’hydroxylase Cyt P450 4A (80, 114). Il est donc possible que les 
terpènes agissent comme des activateurs de ce récepteur. 
 
3. Oxydation par d’autres mécanismes 
Il existe d’autres enzymes qui catalysent les réactions de la phase I, comme les mono 




L’activité de la 17β-hydroxystéroïde réductase, qui fait intervenir principalement le 
NADP comme cofacteur et contrôle la dernière étape importante de la biosynthèse des 
androgènes et œstrogènes, est plus importante chez les marsupiaux consommateurs 
d’eucalyptus (110, 111).  
De même, l’acylCoA oxidase et la coenzyme péroxisomale cyanide-intensive 
palmitoylCoA, sont présentes en proportion élevée dans le foie de possums exposés aux 
terpènes (78). 
Les mécanismes enzymatiques de détoxication restent donc encore flous, d’autres 
études seront nécessaires afin d’identifier tous les systèmes impliqués et de décrire leur mode 
d’action. 
 
B. Phase II 
Les réactions de la phase II entrainent une conjugaison du xénobiotique ou de son 
métabolite  avec une molécule endogène. 
La phase II est catalysée par des enzymes comme les UDP glucuronosyltransférases, 
les sulfotransférases, les N-acétyltransférases et les glutathion transférases (109). 
Le processus le plus connu chez les marsupiaux folivores est, pour le moment, celui de 
la glucuronoconjugaison. 
 
1. La glucuronoconjugaison 
Le rôle de la glucuronoconjugaison est de convertir une molécule lipophile en un 
composé hautement polaire qui pourra être excrété plus facilement dans les urines ou dans la 
bile (70). 
Les glucuronoconjugués sont formés par la réaction de l’UDP acide glucuronique avec 
un site nucléophile sur une molécule aglycone, notamment les groupes phénols, alcools ou 
acide carboxylique. Cette réaction est catalysée par l’UDP glucuronosyltransférase (UGT) 
(115). L’UGT est active dans le foie, dans les reins et également dans l’épithélium respiratoire 
et dans le tractus intestinal. Comme l’UGT est située dans la lumière du réticulum 
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endoplasmique, les substrats doivent être suffisamment lipophiles pour pénétrer cette 
membrane (86). 
Le koala excrète de grandes quantités (2 à 3 g) d’acide glucuronique par jour (70, 20). 
Proportionnellement au poids, les humains en excrètent 1000 fois moins (55). 
 
2. Nature des métabolites conjugués 
Le koala se nourrit exclusivement de feuilles d’eucalyptus, il n’est donc pas possible 
d’examiner les effets d’un régime artificiel sur l’excrétion d’acide glucuronique. Par contre, 
des expériences sur le Phalanger renard et le Possum à queue en anneau ont permis de mettre 
en évidence une corrélation entre la consommation de feuilles d’eucalyptus et l’excrétion 
d’acide glucuronique (22). Quand on impose au Possum à queue en anneau un régime artificiel 
sans eucalyptus, il n’excrète presque plus d’acide glucuronique (73). 
Cependant, chez le Possum à queue en anneau, quasiment aucun des acides 
glucuroniques n’est lié à un métabolite de terpène (73). Les métabolites urinaires de deux 
terpènes alimentaires, le p-cymène et le 1,8-cinéole, ont été retrouvés principalement, ou 
totalement, non conjugués chez le koala, le Possum à queue en anneau, le Phalanger renard et 
le Grand phalanger (4, 5, 6). 
Seulement 10% des acides glucuroniques excrétés dans les urines du koala sont 
conjugués avec des métabolites du cinéole (7). En effet, 60% sont conjugués avec des 
aglycones non terpènes, principalement phénoliques (70). 
Les principaux aglycones non terpènes détectés dans les urines du koala sont le            
4-méthylcatéchol, le résorcinol, l’alcool salycil et deux phénols C7H8O2 non identifiés. Des 
quantités moindres d’acide benzoïque, d’alcool benzyl, d’orcinol, de p-crésol, de phénol et de 





                                            
                      4-méthylcatéchol                                         résorcinol                                 alcool salycil  
Fig. 13: Principaux aglycones conjugués à l’acide glucuronique détectés dans les urines du koala                      




   Acide UDP-glucuronique                               résorcinol                                  résorcinol-glucuronoconjugué 
Fig. 14: Exemple de conjugaison de l’acide glucuronique avec un aglycone, le résorcinol                            
(d’après McLean, 2003) 
 
 
Les phénols de faible poids moléculaire (comme les aglycones rencontrés ici) se 
trouvent dans les cellules vivantes sous forme combinée avec différents sucres, 
principalement du glucose (38). De ce fait, les glucuronides urinaires sont probablement 
dérivés des glycosides présents dans les feuilles. Les glycosides qui ont un site hydrophobe 
sont transportés intacts à travers l’iléon et sont hydrolysés par une β-glycosidase hépatique 
non spécifique (39). L’aglycone libéré peut alors être conjugué avec l’acide glucuronique. Le 
résultat est donc la conversion d’un mono ou disaccharide de glucose ou d’un autre sucre 
neutre, en un glucuronoconjugué hautement ionisé, qui est excrété plus facilement par le rein 
(70). 
Ce sont donc les composés phénoliques présents dans les feuilles sous formes de 
glycosides qui sont principalement responsables de la glucuronurie chez le koala (70). 
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Dans tous les cas, l’excrétion de métabolites de terpènes conjugués représente 
seulement environ 5% de la dose totale récupérée (7). Des conjugaisons avec l’acide 
glucuronique ont lieu seulement avec 4 métabolites mineurs les moins oxydés (7). Chez les 
marsupiaux folivores, il semblerait donc que la glucuronoconjugaison soit utilisée pour les 
xénobiotiques qui ne peuvent pas être oxydés suffisamment pour une excrétion rapide (5, 6, 7, 
8). Ainsi, les PSM phénoliques sont principalement conjugués, alors que les terpènes sont 
principalement oxydés en métabolites. Les marsupiaux utilisent donc à la fois, les réactions de 
la phase I et de la phase II qui ciblent différents types de PSM alimentaires (70). 
 
Les spécialistes n’utilisent donc pas de façon intensive le processus de conjugaison 
dans la détoxication des mono terpènes, malgré l’excrétion de grandes quantités d’acide 
glucuronique dans les urines (4, 6). Les généralistes utilisent ce processus de conjugaison pour 












Les marsupiaux arboricoles folivores, et plus particulièrement le koala, sont un 
exemple intéressant d’adaptation spécifique entre l’animal et le végétal. 
L’eucalyptus constitue un aliment très pauvre en énergie et en nutriments, les tannins, 
terpènes et FPC le rendent difficilement digestible, voire toxique. De plus, la composition des 
feuilles varie d’un arbre à l’autre au sein d’une même espèce, suivant de nombreuses variables 
environnementales, mais également suivant le patrimoine génétique de la plante et  la pression 
de sélection exercée. L’eucalyptus est donc un aliment de pauvre qualité nutritionnelle, 
potentiellement toxique, et de composition extrêmement variable. 
 Les marsupiaux folivores arboricoles se sont adaptés en sélectionnant minutieusement 
chaque feuille consommée, en se basant sur leur expérience et en exploitant au maximum 
l’aliment ingéré, grâce à une mastication efficace et à la caecotrophie. De plus, les 
consommateurs exclusifs d’eucalyptus réduisent leurs dépenses énergétiques au strict 
minimum, grâce à un taux d’activité quasi nul, un taux de reproduction bas, une croissance 
lente, et la récupération, pour la thermorégulation, de la chaleur dégagée lors de la production 
laitière. Enfin, ces animaux ont développé des stratégies efficaces de détoxication des PSM, 
telles qu’une oxydation massive des terpènes pour les spécialistes, et la glucuronoconjugaison 
de métabolites moins oxydés pour les généralistes. Les cytochromes P450 semblent être un 
groupe d’enzymes ayant un rôle majeur dans ces processus d’oxydation. Il reste encore à 
préciser quelles sont les voies métaboliques exactes et à déterminer si ce sont les mêmes 
processus qui permettent l’inactivation des FPC. L’importante capacité de détoxication des 
marsupiaux consommateurs d’eucalyptus reste donc encore une énigme. 
 Dans cette étude, nous avons décrits toutes les adaptations permettant à l’animal de 
contourner les défenses de la plante. Aujourd’hui des recherches sont en cours pour renforcer 
ces mêmes défenses. En effet, les dommages causés par les possums sur les jeunes plants 
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d’eucalyptus représentent un problème d’envergure et un coût économique important pour 
l’industrie forestière. 
L’utilisation de génotypes d’eucalyptus qui sont naturellement résistants aux 
herbivores pourrait être une solution. Certains ont suggéré la sélection de génotypes riches en 
cinéole. Cela pourrait aboutir à court terme mais, étant donné le manque de connaissances sur 
la biosynthèse des FPC, il est impossible d’assurer que la sélection de plantes riches en 
terpènes conduira toujours à la production de plantes riches en FPC. Si nous produisons des 
plantes qui ont des taux importants en terpènes avec des taux en FPC trop faibles pour 
dissuader les marsupiaux folivores, les populations vivant dans, ou à proximité de ces 
plantations, pourraient perdre rapidement cette aversion basée sur le goût des terpènes. 
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TITRE : Les marsupiaux arboricoles folivores et l’eucalyptus : un exemple d’adaptation aux     
défenses anti-herbivores des plantes. 
 
RESUME : Seules quatre espèces de mammifères folivores, toutes marsupiales, ont des 
adaptations digestives et métaboliques qui leur permettent de consommer les feuilles 
d’eucalyptus. Il s’agit du Possum à queue en anneau (Pseudocheirus peregrinus), du Grand 
phalanger (Petauroides volans), du Koala (Phascolarctos cinereus) et du Phalanger renard 
(Trichosurus vulpecula).  Après avoir exposé quels sont les éléments anti-nutritionnels et toxiques 
présents dans les feuilles d’eucalyptus, l’auteur décrit les adaptations développées par ces 
animaux pour contrer les défenses de la plante. Une sélection minutieuse de chaque feuille, la 
caecotrophie, des dépenses énergétiques minimales et des stratégies efficaces de détoxication sont 
indispensables. Les cytochromes P450 semblent jouer un rôle majeur dans le processus 
d’élimination des terpènes. Cependant, l’importante capacité de détoxication de ces  
consommateurs d’eucalyptus reste encore une énigme. 
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ENGLISH TITLE : Arboreal folivorous marsupials and eucalyptus: an example of adaptation to 
anti herbivory plants defences  
  
ABSTRACT : Only four species of folivorous mammals , all marsupials, have digestive and 
metabolic adaptations which enable them to consume eucalyptus leaves. Those are the Ringtail 
Possum (Pseudocheirus peregrinus), the Greater glider (Petauroides volans), the Koala 
(Phascolarctos cinereus) and the Brushtail Possum (Trichosurus vulpecula). After having 
expounded which anti feedants and toxins are found in eucalyptus leaves, the author describes 
adaptations developed by these animals to counter plant defences. Meticulous selection of each 
leaf, caecotrophy, minimal energy expenditure and effective detoxification strategies are essential. 
P450 cytochromes seem to play a major part in the terpenes removal process. However, the 
important detoxification ability of these  eucalyptus consumers is still an enigma. 
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